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摘要    浮游植物不仅是食物链的基础环节, 也在生物地球化学循环中起着重要作用。然而, 某些
种类在一定条件下会过度增殖富集形成有害藻华(因造成水色变为红、绿、褐、金等颜色, 所以俗称
为赤潮、绿潮、褐潮、金潮等), 结果严重影响当地经济、海洋生态系统、全球生物地球化学循环甚
至人类健康。近年来, 随着水体富营养化、全球气候变化等现象加剧, 有害藻华(Harmful Algal Bloom, 
HAB)的暴发规模和频次呈逐年增加趋势, 且相关研究已成为环境生态学领域的热点。本文主要以典
型海洋 HAB生物为线索, 从物种分布、生物监测、主要影响因素、分子机制及防治等方面概述了近
十年 HAB的主要研究进展, 总结了现有研究的优点和不足, 并对未来 HAB研究做了相关展望。 
    近十年的研究进展主要体现在: (1) 不断有新的 HAB物种被发现或鉴定, HAB藻类系统分类也
不断被更新; (2) 鉴定、检测方法包括 DNA分析、生物传感器研发应用等有较大改进; (3) 藻类毒素
生物合成通路的研究有一定进展; (4) 在 HAB 生态学与海洋学研究持续发展的基础上, 分子机制及
现代组学发展较迅速。然而, HAB发生的关键环境诱因和生物学(特别是生化与分子)机制仍然不是很
清楚, 缺乏一个可用来预测 HAB 暴发的关键因子。笔者认为, 一方面是因为 HAB 的复杂性、种类
及生态系统的特异性, 另一方面是研究缺乏系统性与完整性。因此未来有必要加强对每一个重要的
HAB 原因种开展系统、持续的研究, 类似于生物科学领域里的模式种研究, 并且有必要开展综合性
的研究, 如实验室单种培养、中尺度模拟及现场生态研究相结合, 整合现代组学、传统生理生态学和
现场实时连续观测等技术。 
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海洋微型藻类(在海中营浮游生活者称为浮游植
物)不仅在食物链中充当初级生产者, 也在全球碳循
环等生物化学地球过程中扮演着重要角色。但在一定
条件下 , 某些种类的暴发性增殖并聚集或产毒会形
成有危害的藻华。不同于正常的浮游植物春季藻华, 
这种“异常”的藻华严重影响着水产养殖业、旅游业、
海洋生态系统, 甚至危及人类健康。另外, 这类藻华
大多因藻细胞迅速增殖及聚集而造成水体呈红色 , 
所以最早被统称为赤潮(red tide), 而后根据水体变色
不同又分为绿潮、褐潮、金潮等, 而国际科学界将这
些造成危害的生态现象统称为有害藻华 (Harmful 
Algal Bloom, HAB) (齐雨藻等, 2003)。通常情况下, 
根据 HAB 的特点与危害 , 可将它们分为三大类
(Hallegraeff, 1993): (1) 无毒但间接有害的藻华, 其
本身不会直接对海洋生态系统或养殖业造成危害 , 
但 HAB 生物消亡过后的残骸分解过程会大量消耗水
体中的氧气, 造成低氧或缺氧环境, 从而引起海洋生
物大量死亡; (2) 无毒但直接有害的 HAB, 其本身对
人无害, 但会对鱼类及无脊椎动物造成直接危害, 例
如粘附在鱼的鳃部, 导致鱼类窒息而死, 从而给养殖
业带来巨大损失; (3) 有毒的 HAB, 其自身会产生毒
素, 如链状裸甲藻(Gymnodinium catenatum)产生的麻
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痹性贝类毒素(PSP), 这类毒素会通过食物链逐级传
递, 最终威胁人类健康。有些类别的藻如亚历山大藻
(Alexandrium spp.)的藻华不会有很高的细胞浓度, 也
不会使海水变色 , 但产生的毒素会对海洋动物及人
构成威胁。近年来, 随着水体富营养化、全球气候变
化等现象加剧, 由微型藻类引起的 HAB 事件也逐年
增多 , 严重威胁海洋生态系统安全和全球生物地球
化学循环, 甚至危害人类健康。目前, 对 HAB的研究
已成为环境生态领域的热点 , 且主要集中在环境因
子变化及 HAB 生物本身特征分析, 而这一系列研究
不仅加深了我们对 HAB 形成机制的理解 , 也将为
HAB的预测和防治做出贡献。 
1  有害藻华的分型、种类与系统分类 
如上所述, 根据 HAB 生物有无毒性可将它们归
纳为三类。另外, 齐雨藻等(2003)根据 HAB生物的来
源或暴发地理位置不同, 又将 HAB分为四类: (1) 河
口、近岸、内湾型, 这类 HAB生物种类较多, 存在地
区差异性, 且 HAB的发生大多由水体富营养化导致; 
(2) 外海(或外洋)型 HAB, 它们大多发生于水团交汇
处或上升流区域; (3) 外来型 HAB, 这类藻华一般由
于外力如海流、船舶压舱水等作用被带到藻华形成地, 
通常持续时间较短; (4) 养殖区型 HAB, 这种类型藻
华主要由于养殖区域饵料残留或生物代谢物导致水
体富营养化, 从而形成 HAB, 由此可见 HAB 的分布
范围极为广泛。此外, 形成 HAB的原因种也很多, 据
不完全统计 , 世界范围内已报道的 HAB 生物高达
300 多种, 其中硅藻门、甲藻门和蓝藻门生物比例较
高。联合国教科文组织政府间海洋学委员会
(IOC-UNESCO) (http://www.marinespecies.org/hab)统
计结果表明, HAB 生物中能产生毒素或者有毒素效
应的物种就多达 173种, 其中硅藻为 28种, 可以产生
记忆性丧失贝毒的拟菱形藻(Pseudo-nitzschia spp.)共
计 26 种; 甲藻为 94 种, 可产生多种类型毒素, 如神
经性贝类毒素、腹泻性贝类毒素、记忆缺失性贝类毒
素、西加鱼毒素、原多甲藻酸贝类毒素以及一些未被
鉴定的毒素。此外, 在 IOC-UNESCO 统计的 173 个
物种之外 , 还有大量的赤潮生物在暴发时因生物量
大、产生粘液等因素严重影响海洋生态系统, 如中国
沿海常见的东海原甲藻(Prorocentrum donghaiense)和
中肋骨条藻(Skeletonema costatum)等。值得注意的是, 
有些甲藻没有叶绿体不能进行光合作用 , 是异养型
生物 , 但也可能形成 HAB, 如会产毒的原多甲藻
(Protoperidinium spp.), 还有的异养型甲藻或其它原
生生物含有共生藻, 也具有形成 HAB 的能力因而成
为赤潮“藻”, 而其共生藻在自由生活时却未形成过
HAB, 表明共生宿主可能为共生藻提供较丰富的营
养盐或生长繁殖条件。如绿色的异养型甲藻夜光藻, 
其颜色来自共生的(Protoeuglena noctilucae) (Wang et 
al, 2016c); 红色的原生生物中溢虫 (Mesodinium 
rubrum), 其 颜 色 来 自 共 生 的 隐 藻 (Teleaulax 
amphioxeia) (Dierssen et al, 2015)。另外, 虽然 HAB
原因种主要是单胞藻 , 但大型海藻也会形成 HAB, 
如典型绿藻中的浒苔(Ulva prolifera)会形成绿潮(Hu 
et al, 2010), 而马尾藻(Sargassum horneri)形成的藻
华从空中看像是木屑 , 常被称为 “金潮 ”(Amaral- 
Zettler et al, 2017; Qi et al, 2017)。过去十年, 不断有
新的 HAB 种类被发现, 如微小异弯藻(Heterosigma 
minor) (Engesmo et al, 2016) 、 拟 菱 形 藻
(Pseudo-nitzschia simulans) (Li et al, 2017)、凯匹林纳
原甲藻(Prorocentrum caipirignum) (Nascimento et al, 
2017)等, 其中不少种类也逐渐在中国沿海出现(Lu et 
al, 2014)。系统分类也在不断的变化或改进, 比如原
来的裸甲藻(Gymnodinium)属已被重新划分为多个属, 
包括凯伦藻属(Karenia)、卡罗藻属(Karlodinium)、塔
卡娅玛藻属(Takayama)及严格的裸甲藻属等。亚历山
大藻属的塔玛(A. tamarense)、链状(A. catenella)、芬
迪(A. fundyense)三个种的形态极其相似造成分类上
十分混乱, 近年经过 DNA 条形码及系统发育研究, 
发现包含五个种, 并对种名进行梳理与修改(Lilly et 
al, 2007; Wang et al, 2014; John et al, 2017)。在广东近
海常形成HAB的双胞旋沟藻(Cochlodinium geminatum)
经过壳顶沟纹及分子进化分析被重新界定为双胞多沟
藻(Polykrikos geminatum) (Qiu et al, 2013)。 
2  有害藻华的鉴定和监测 
鉴于 HAB 的危害和多样性, 建立其准确、快速
的检测方法对 HAB 的应急响应非常重要。传统的藻
类鉴定主要是依靠形态特征 , 但这一方法往往耗时
耗力, 需要长期积累的分类经验, 并且难以满足大量
样品的检测需求。同时, 一些 HAB 物种用普通光学
显微镜只能鉴定到属, 如拟菱形藻、骨条藻、亚历山
大藻, 它们属内种间形态差异很小, 因此常需要电子
显微镜进行进一步观察 , 但电镜样品制备过程又相
当繁琐。除此之外, 传统的浮游植物样品保存方法并
不适用于所有的 HAB 生物 , 比如赤潮异弯藻
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(Heterosigma akashiwo)在多聚甲醛和鲁哥氏固定液
中极易破碎, 且细胞形态多变。因此, 近年来一些高效
的HAB鉴定与监测方法陆续被开发, 诸如个体水平的
物种分子鉴定、现场实时连续显微观测(如 Flowcam, 
Imaging FlowCytobot即 IFCB等)、中尺度的船舶走航
监测及大尺度的 HAB卫星遥感观测等。其中, 现场实
时连续显微观测手段主要是捕获细胞图像供之后进行
物种鉴定, 智能化自动物种识别还在研究中。 
HAB生物分子鉴定主要始于 20世纪 90年代, 近
十年发展迅速、应用广泛, 目前基于分子方法已发现
了许多隐藏种或新种, 如多种拟菱形藻的发现(Teng 
et al, 2015; Ajani et al, 2018)及塔玛亚历山大藻
(Alexandrium tamarense)复合种的重新划分(Wang et 
al, 2014)。另外, DNA条形码概念的引入也使得包括
HAB生物在内的海洋生物分子鉴定方法更标准化(林
森杰等, 2014)。分子方法用于 HAB 生物检测(定量)
主要包括两个步骤: (1) 选择合适的分子标记, 如设
计不同分类水平的特异性引物或探针; (2) 开发易于
操作、高灵敏度的信号检测方法。在分子标记选择方
面, 由于核糖体 RNA (rRNA)基因 rDNA同时含有保
守区和变异区, 且在细胞内存在高拷贝, 所以该分子
标记成为诸多研究的首选。另外, 根据研究需要, 还
可以选择代谢通路中的关键基因或蛋白作为分子标
记。在众多方法中, 基于核酸水平的荧光原位杂交技
术(fluorescent in situ hybridization, FISH) (Anderson et 
al, 2005; Chen et al, 2013)、三明治杂交技术(sandwich 
hybridization assay, SHA) (Doll et al, 2014)、核酸酶保
护三明治杂交(Cai et al, 2006; Zhen et al, 2008)、定量
PCR (Coyne et al, 2005; Lin et al, 2006)、肽核酸探针
(侯建军等, 2005)等, 以及基于蛋白水平的免疫荧光
探针技术(Lin, 2008)、酶联免疫吸附分析技术(Xin et 
al, 2005; Litaker et al, 2008)等均较早的被应用到
HAB生物或毒素的监测, 且取得较显著成果。近两年
来 , 高灵敏度的环介导等温扩增技术(loop-mediated 
isothermal amplification, LAMP)和超支化滚环扩增技
术(hyperbranched rolling circle amplification, HRCA)
逐渐受到研究者的青睐。如 Huang 等(2017a, b)综合
利用 LAMP和横向流动试纸(LFD)方法成功地对剧毒
卡罗藻(Karlodinimum veneficum)和中肋骨条藻进行
检测, 该方法与传统 PCR检测相比, 检测灵敏度高出
10—100 倍, 且操作简单、检测结果直观; Zhang 等
(2018a)分别利用 LAMP和 HRCA 对赤潮异弯藻进行
比较检测分析 , 其研究结果表明两种方法均优于传
统 PCR, 且反应结束后直接添加核酸荧光染料 SYBR 
Green I即可达到检测结果可视化。同样, 研究者为了实
现产毒 HAB 生物的特异性检测, 通过添加毒素代谢通
路中关键基因或者蛋白作为分子标记, 以达到同步检
测生物丰度和毒素水平的目的, 如 Brient 等(2017)针对
蓝藻同时设计 16S rRNA 和微囊藻素合成酶两个探针, 
利用酪酰胺信号放大技术-FISH 方法, 同时实现对蓝藻
16S rRNA (Microcystis) (淡水藻)和微囊藻素合成酶
mRNA 表达丰度的检测, 以期估算水体中微囊藻素浓
度。除此之外, 高通量测序技术也逐渐被应用到 HAB
形成过程的生物多样性比较分析(Ji et al, 2018)。 
藻华的中尺度监测主要分为浮标现场监测、船载快
速监测及航拍监测等。自动监测浮标可以在恶劣的条件
下实现全天候定点监测, 提供实时、连续的观测数据, 
该方法的缺点是机动性较差、设备易受人为破坏等; 船
载快速监测是使用船航进行现场取样, 然后利用船载设
备直接对样品进行监测分析, 该监测方法所获得的数据
相对准确全面, 能够真实评估海区现场状况, 缺点则是
航次成本高昂, 采样易受极端天气和海况等因素影响。 
相对于原位采样监测, HAB 遥感观测技术具有
同步、大面积检测等特点, 也是目前世界各地积极发
展的监测技术。该方法一方面是根据总叶绿素浓度判
断水体中藻类浓度, 不具有判断 HAB原因种的能力; 
另一方面, 也是较新的方法, 是根据 HAB 水体的光
谱特征变化 , 对比疑似原因种的细胞色素特征及相
应的吸收光谱波段, 对特定 HAB 生物的丰度进行监
测。目前基于总叶绿素的方法应用较广, 如 Tomlinson
等(2004)利用 SeaWiFs卫星资料根据总叶绿素水平探
测佛罗里达州短凯伦藻(Karenia brevis)藻华的时空分
布。类似方法也曾应用在亚洲 HAB研究, 如 Tang等
(2004)对越南东南部 HAB的研究、Ahn等(2006)对韩
国水域 HAB 的研究。利用光谱特征直接探测 HAB
原因种丰度的挑战性大, 发展较晚较慢, 目前较成功
例子包括对中国海域的东海原甲藻及其他藻的研究
(Hu et al, 2010; Shang et al, 2014; Tao et al, 2017)。Qi
等(2017)综合使用卫星遥感技术、数学模型以及 HAB
生物光谱特征对东海大规模暴发的马尾藻进行成因
分析; 2015年研究者首次利用中缢虫的特殊藻红蛋白
色素光谱特征, 对其在美国长岛湾形成的 HAB 进行
了监测(Dierssen et al, 2015)。 
为提高 HAB 监测的灵敏度和实效性, 多学科交叉
观测已成为研究热点, 如 Scholin 等(2009)设计的环境
样品处理器, 整合了 SHA、酶联免疫吸附测定、数据捕
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获及远程传输等技术, 实现赤潮生物亚历山大藻、拟菱
形藻及软骨藻酸(domoic acid)的实时自动监测; 同样, 
船载监测的结果也可为卫星遥感监测提供验证和补充。 
3  有害藻华的主要影响因素 
在开放海域环境, 生物多样性指数较高, 不同生
物如浮游植物、浮游动物和海洋细菌等共同生活, 它
们共享有限的生物资源, 彼此之间相互协作、竞争、
制约, 构成普遍存在的生物群落结构, 因此 HAB 生
物在群落中所占的比例往往不大。但当一种或多种环
境因子接近某种生物最适生长条件时 , 该物种会暴
发性增殖而形成藻华。下文将从生物、化学和物理三
个方面总结影响藻华因素的研究现状。 
3.1  生物因素 
HAB 生物本身是导致藻华的内因, 其营养获取方
式、迁移行为及与其他生物的关系决定了它们的增殖过
程。Jeong等(2015)根据 HAB生物的生态策略不同, 将
它们分为四个不同层次: (1) 利用光合系统获取能量; 
(2) 拥有昼夜迁移行为; (3) 混合营养型; (4) 利用化感
效应抑制其他生物生长。因此, 在同等条件下, 层次较高
的 HAB生物拥有更多的生存策略, 更易于形成 HABs。 
浮游植物作为食物链的初级生产者 , 最重要的
营养方式是光合自养 , 利用捕获太阳能及摄取无机
化合物(营养盐, 详述见下一部分)合成有机碳供生长
所需。这种营养方式主要通过光合作用系统(叶绿体
或类似装置)实现, 但近年研究发现, 有些浮游植物
尤其是甲藻, 还具备质子泵型的视紫红质, 通过和视黄
醛结合可以直接把太阳能转化为腺苷三磷酸
(Adenosine triphosphate, ATP)促进藻类生长, 这种现象
可能有利于这些藻(如东海原甲藻)获得生态竞争优势, 
从而形成藻华(Shi et al, 2015; Zhang et al, 2019b)。 
浮游植物的昼夜垂直迁移行为是指部分鞭毛藻
类在光周期阶段上浮至水体表面 , 暗周期阶段下沉
至下层水体的现象。因此, 具有昼夜迁移行为的鞭毛
藻类可以在水体中选择最适宜生长的水层。Shikata 等
(2015)等模拟实验表明, 细胞的昼夜垂直迁移行为明显
受光周期调控, 而非生物钟调控。另外, 具有垂直迁移
行为的 HAB生物不仅在光能利用方面有一定的竞争优
势, 而且在一定程度上避免了被浮游动物捕食, 并能从
营养盐丰富的下层水体中获得更多的营养盐。 
混合营养型浮游生物是指一类既能利用光合作用
合成能量, 又能通过摄食细菌和其它微型生物来获取
食物的生物。在藻华形成时, 水环境中营养盐浓度处于
较低水平时, 混合营养型藻种会通过摄食其他生物(包
括细菌和其他藻)来补充营养。在韩国的Masan湾, Jeong
等(2013)研究表明, 一些 HAB 生物的丰度与环境中细
菌和其他藻的丰度显著正相关, 因此作者提出, 在营养
限制条件下混合营养型摄食方式有利于这类生物形成
藻华。另外, 混合营养型 HAB生物可以通过摄食作用, 
控制被摄食 HAB 生物的生长, 最终可能形成多种生物
的连续性藻华(Jeong et al, 2004, 2005)。 
浮游植物的生物量还受到捕食者(如浮游动物)的
控制, 诸多研究表明当 HAB 生物的生长速率大于被
摄食速率时, 就能形成藻华(Wells et al, 2015)。根据
捕食者的大小特征, 可将它们分为五大类: 病原微生
物、微型浮游动物、桡足类和其他中型浮游动物、底
栖无脊椎动物、鱼类(Wells et al, 2015)。其中微型浮
游动物的直径小于 200微米, 包括异养型甲藻和纤毛
虫, 它们一般能消耗 60%—70%的浮游植物初级生产
力, 对 HAB 的调控起最重要作用(Turner, 2006)。同
样 , 许多桡足类、无脊椎动物和鱼类也会摄食多种
HAB生物, 而部分 HAB生物则通过产生毒素抵御这
些捕食者(Wells et al, 2015)。 
浮游植物生物量不仅受到浮游动物的下行
(top-down)调控, 还受到微生物的平行(lateral)控制。
微生物杀藻主要指溶藻细菌通过竞争营养盐或释放
生物活性物质来抑制甚至杀死 HAB 生物。赵以军等
(1996)的研究表明, 细菌在维持藻类的生物量平衡过
程中起着十分重要的作用。有些细菌能与藻类竞争
碳、氮、磷等基础元素, 导致相关水域营养盐限制, 从
而抑制 HAB 生物的生长(Doucette, 1995), 有些细菌
具有杀藻能力因此称杀藻菌 (Algicidal bacteria) 
(Meyer et al, 2017)。例如 Mitsutani等(2001)发现一株
海洋细菌交替假单胞菌(Pseudoalteromonas A25)产生
的蛋白酶可以杀死骨条藻 , 噬胞菌(Cytophaga spp.)
菌株 A5Y 的培养物能明显抑制中肋骨条藻的生长; 
Roth 等(2008)发现 CFB (Cytophaga/Flavobacterium/ 
Bacterioidetes)细菌能杀短凯伦藻; Wang 等(2012)发
现弧菌(Vibrio)和假单胞菌也能通过分泌胞外蛋白杀
死塔玛亚历山大藻。除此之外, 海洋病毒尤其是藻类
病毒在藻华控制方面也起着重要作用(Suttle, 2007), 
而赤潮藻对微生物侵染的防御能力很可能赋予自己
的竞争优势, 而有利于赤潮形成(Zhang et al, 2019b)。 
化感作用是指初级生产者之间或者初级生产者
与微生物间, 通过释放一种或者多种化合物(化感物)
而产生生化上的相互作用 , 进而影响其附近环境中
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竞争生物的生长、生存和繁殖的生物学现象。在水生
生态系统中主要存在两种不同的化感作用: (1) 邻近
或直接接触的两种水生生物间的化感作用 , 如底栖
甲藻与大型藻类之间的化感作用 (Accoroni et al, 
2015); (2) 作为初级生产者的浮游植物能产生并释放
化感物质进入周围水环境中 , 有益于它们在与其他
种群生物的竞争中获得优势(Turner, 2006)。藻类的化
感作用是 HAB 的显著特征之一。在海水中, 营养要
素含量低是浮游植物生长的主要限制因子, 不同种群
为获得有限的营养而相互竞争, HAB 生物能通过释放
化感物质, 如毒素, 来抑制甚至杀死周围的竞争生物, 
从而保证自身的生长优势(Turner, 2006), 如拟菱形藻
(Pseudo-nitzschia delicatissima)产生的软骨藻酸能抑制
马氏骨条藻(Skeletonema marinoi)的生长(Prince et al, 
2013); 赤潮异弯藻在指数生长末期可以显著抑制骨条
藻的生长(Matsuyama et al, 2000); 常见 HAB生物亚历
山大藻和短凯伦藻也能分泌化感物质抑制其他竞争藻
类的生长(Arzul et al, 1999; Prince et al, 2010)。值得注
意的是 , 最近有报道显示拟菱形藻(Pseudo-nitzschia 
multiseries)通过释放色胺酸刺激细菌 Sulfitobacter sp. 
SA11 生长并合成、释放吲哚-3-乙酸而促进硅藻自己
的生长繁殖(Amin et al, 2015), 是个集化感、藻菌互
作、生物信号与一身的典型个案。 
3.2  化学因素 
3.2.1  主要营养盐    营养盐如氮、磷等是所有生命
形式赖以生存的基本元素 , 是浮游植物的主要上行
(bottom-up)调控因子。在寡营养盐海域, 浮游生物的
生长往往受到限制。近年来, 水体富营养化一直被认
为是引起 HAB 的主因。Heisler 等(2008)全面综述了
水体富营养化与 HAB 的关系, 阐述了不同营养盐来
源、不同营养比例等与HAB的关系; Anderson等(2002)
提出, 相似的营养盐, 在不同的环境或不同时间点输
入均可导致不同的结果 , 因此不能简单地将所有的
HAB都归因于水体富营养化。 
磷不仅是细胞膜骨架和遗传物质核酸的重要组成
部分, 也是细胞信号转导和应激反应的关键元素。在海
洋中磷源分为可溶性无机磷 (DIP)和可溶性有机磷
(DOP), 其中 DIP可被浮游植物直接利用。研究表明诸
多 HAB 生物, 如赤潮异弯藻和塔玛亚历山大藻均能利
用多种形式的 DOP(Wang et al, 2011), 因此在无机磷匮
乏的海域, 对有机磷的利用赋予部分 HAB 生物一定竞
争优势, 这对 HAB 的形成和维持具有重要意义(Lin et 
al, 2016; Zhang et al, 2019b)。在自然海域, 有机磷主要
以磷酸酯形式存在(Young et al, 2010), 而 HAB生物主
要通过磷酸酯酶, 如碱性磷酸酶(AP)、磷酸二酯酶和核
苷酸酶等, 从环境中获取磷。AP 作为重要的有机磷水
解酶, 主要在细胞膜表面或细胞内水解单磷酸酯类, 并
被广泛用作磷源胁迫指示剂(Lin et al, 2016)。研究显示
如强壮前沟藻(Amphidinium carterae)和短凯伦藻等甲
藻的 AP在磷限制条件下高表达, 通过水解一定形式的
有机磷来获取磷源(Lin et al, 2011, 2012)。对米氏凯伦藻
(Karenia mikimotoi)的研究表明在磷源短缺的条件下AP
活性虽然增加, 但是米氏凯伦藻并不通过 AP来利用葡
萄糖-6-磷酸和三磷酸腺苷等有机磷(Luo et al, 2017; 
Zhang et al, 2017), 提示仅以 AP活性测定判断赤潮藻
是否利用有机磷有可能得出错误结论。Luo 等(2017)研
究表明米氏凯伦藻可以利用一种胞外分泌的核苷酸酶
水解三磷酸腺苷上的多个磷酸基团。对一种蓝藻
(Prochlorococcus MED4)的研究也显示该物种很可能利
用核苷酸酶来水解三磷酸腺苷(Krumhardt et al, 2013)。
由于三磷酸腺苷在海洋中普遍存在, 因此其水解产生
的大量无机磷可能是海洋生态系统中磷的重要来源。除
此之外, HAB生物还通过上调磷转运蛋白表达、合成硫
脂代替磷脂等途径来缓解或应对磷源限制(Lin et al, 
2016)。另外, 在合成硫脂代替磷脂方面, 不同藻类可能
采取不同的策略, 如研究发现蓝藻和部分真核藻在磷
限制条件下上调硫脂合成、下调磷脂合成途径(Van 
Mooy et al, 2006), 然而东海原甲藻则是通过下调硫脂
降解途径以达到增加硫脂的效果(Shi et al, 2017a)。除了
以 C-O-P 化学键为特征的磷脂(约占海表总有机磷的
75%), 水环境里还有另一类以 C-P 化学键为特征的膦
(Phosphonate, 约占海表总有机磷的 25%)。C-P 键较
C-O-P 键稳定, 之前的研究表明只有细菌能分解它, 但
近年来研究发现在无机磷匮乏条件下, 有些蓝藻可以
分解利用它(Dyhrman et al, 2006; Teikari et al, 2018), 且
细菌与蓝藻均可利用 C-P 水解酶通路或 C-P 裂解酶通
路分解膦(Quinn et al, 2007; McGrath et al, 2013), 其中
最为常见的水解酶通路是 PhnW-PhnX通路。最近一项
研究表明东海原甲藻、太平洋亚历山大藻(Alexandrium 
pacificum)、剧毒卡罗藻等 HAB甲藻虽然拥有 PhnW及
PhnX 基因却不能直接利用有机膦 2-氨基乙基膦酸(Cui 
et al, 2016); 另一项研究显示, 包括甲藻在内的不同种
类浮游植物对除草剂草甘膦的响应不同, 有的可以利
用它作为磷源, 有的生长会被抑制, 有的则没有反应, 
其中东海原甲藻的共存细菌可以分解草甘膦, 为藻的
生长提供磷源(Wang et al, 2016a, 2017)。这些结果表明
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在无机磷匮乏的环境中, 有机膦的存在可能有选择性
的促进某些 HABs的形成。 
氮是构成蛋白质、核酸、叶绿素等生物大分子的
必要成分, 但在全球多个海域氮浓度相对偏低, 是制
约初级生产力的主要因素(Gruber et al, 2008)。在氮限
制情况下 , 浮游植物常出现生长停滞、色素组成改
变、光合效率降低等生理应急反应 (Latasa et al, 
1994)。因此, 应对氮胁迫的能力对于浮游植物在海洋
中的快速增殖甚至暴发至关重要。HAB 生物如米氏
凯伦藻、东海原甲藻和赤潮异弯藻不仅可以广泛地利
用硝氮、氨氮和尿素维持自身增殖, 还可以在氮限制
条件下通过上调硝酸盐、铵盐及尿素转运蛋白等基因
的表达, 最大程度的利用环境中各种氮源。Jing 等
(2017)研究发现东海原甲藻在利用尿素时细胞中的碳
氮比值显著低于利用硝氮时的比值 , 表明该物种在
尿素作为唯一氮源情况下可以吸收并储存更多的氮; 
Zhuang 等(2015)通过宏转录组研究表明亚历山大藻
藻华时除了可以利用几种常见的氮源 , 还可能利用
氰化物等氮源。另外, 氮限制条件下氨基酸分解代谢
和转运相关基因会上调表达 , 表明藻细胞还可以通
过加快机体内有机氮的循环利用以克服氮不足。 
3.2.2  维生素    维生素是构成多种酶活性中心和
次级代谢产物的重要辅酶因子 , 但大部分真核浮游
植物属于维生素B缺陷型, 没有自身合成维生素B的
生物途径, 只能从外界获取。例如, Tang 等(2010)研
究发现, 在调查的 45 个甲藻 HAB 生物中, 91%是维
生素 B12缺陷型, 49%是维生素 B1缺陷型。维生素 B12
是氨基酸和脱氧核糖合成以及很多生物化学通路中
单碳的还原、转移所必须的。维生素 B1 在碳代谢中
起重要作用, 也是多种碳水化合物初级代谢相关酶和
氨基酸代谢相关酶的辅酶因子(Tang et al, 2010)。研究
显示多个HAB生物的维生素 B1和 B12的半饱和常数均
接近于河口的维生素浓度, 这表明部分 HAB 生物需要
充足的维生素来维持细胞生长和形成藻华。很多海域现
场调查也认为维生素含量与藻华的形成有重要的关联, 
Carlucci (1970)发现在加利福尼亚州近海多边舌甲藻
(Lingulodinium polyedrum)藻华后, 海水中的维生素 B12
几乎被消耗殆尽; 在日本发生裸甲藻藻华和海洋原甲
藻藻华的过程中, 适量的添加维生素 B12 和维生素 B1
可以显著提高二者的生长速率(Takahashi et al, 1982)。 
3.2.3 微量元素    铁元素和其他微量元素在 HAB
过程中也起到非常重要的作用(Sunda, 2006)。例如, 
Tian 等(2018)统计分析了 2005—2013 年中国东海
HABs 和气溶胶事件(Aerosol events)发生的频次, 结
果发现两个事件之间显著相关 , 基于大气颗粒物组
分分析和实验室模式实验 , 作者提出气溶胶中的磷
酸盐和铁对 HAB的形成有促进作用; Rue等(2001)研
究发现, 在铁限制条件下, 拟菱形藻的软骨藻酸可能
有增强铁、铜吸收的作用, 因而铁限制可能会提高该
物种毒素的合成。另外 , 研究发现抑食金球藻
(Aureococcus anophagefferens)的基因组含有特别高
拷贝数的微量金属转运蛋白基因 , 学者认为这种特
征可能是这个种类占有生态优势的原因之一(Gobler 
et al, 2011)。尽管如此, 有关微量元素对 HAB形成的
研究相对较少, 有待今后加强。 
3.3  物理因子 
3.3.1  光照    植物通过光合作用将光能转化为化
学能, 且在一定的光强范围内, 光合效率随着光照强
度的增加而增加 , 但当光强达到或者超过某一临界
点, 即光饱和点时, 植物的光合作用不再增强, 且会
出现光抑制现象。相对于陆生植物, 海洋浮游植物所
处的水环境更为复杂 , 如在悬浮物质浓度较高的河
口, 浮游植物光合作用常受到限制, 而在广阔的大洋
则会出现光抑制现象。除此之外, 不同种或者类群浮
游植物的最适生长光照均有差异 , 如光照可以显著
影响不同 HAB生物的生长和演替(王爱军等, 2008)。 
3.3.2  温度和二氧化碳    温度是影响浮游植物细
胞新陈代谢、孢子萌发、营养摄取和光合作用等生理
过程的主要环境因子之一 , 其在藻华形成过程中扮
演着重要角色。联合国政府间气候变化专门委员会
(IPCC)预测 在 21 世纪末期全 球气温会 升高
1.1—6.4°C。通常情况下, 浮游生物的生长率会随着
温度升高而增加 , 因此全球变暖将有助于多数物种
藻华的形成。除此之外, 温度升高不利于水体垂直混
合, 进而增强了具有迁移行为藻类的竞争优势, 同样
温度升高也使得一些 HAB 生物的分布范围更多。迄
今为止, 已有多篇综述概括了全球气候变化对 HAB
的影响, 且大部分 HAB 生物的暴发频率和规模在未
来将继续加剧(Paerl et al, 2009; Wells et al, 2015)。
Gobler等(2017)结合 34年(1982—2016)的海表面温度
变 化 趋 势 和 温 度 对 亚 历 山 大 藻 和 渐 尖 鳍 藻
(Dinophysis acuminata)生长影响的数据进行联合分析, 
结果表明在北纬 40°—60°之间, 这两种藻在大西洋多
个海域的平均生长率和暴发周期均有所增加 , 且暴
发范围也在扩张。针对中国东海的 HAB 现象, Xiao
等(2018)基于连续 14 年的观测数据和数学模型, 对
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硅藻和甲藻的藻华的成因进行分析 , 结果表明低温
和高营养盐水平有利于硅藻藻华形成 , 而低磷酸盐
和高氮磷比更有利于甲藻藻华形成 , 基于温度变化
和营养盐输入趋势, 作者预测 2100 年 60%观测站位
的硅藻生物量会降低 19%, 70%观测站位的甲藻生物
量会升高 60%。此外, 未来全球性气候变暖还可能改
变相同类群内生物之间的竞争形势 , 因为温度升高
会有利于耐高温的 HAB生物生长。 
二氧化碳(CO2)作为光合作用的原料, 在一定范
围内其浓度越高, 光合作用就越强, 浮游植物的初级
生产力就越高。在光合固碳过程中, 参与 CO2固定的
1, 5-二磷酸核酮糖羧化/加氧酶对氧具有较高的亲和
力, 为了克服 CO2可利用性限制, 多数浮游植物在进
化过程中获得了 CO2浓缩机制(CCM), 因此浮游植物
的生长是否受无机碳限制还存在诸多争议。自工业革
命以来, 化石燃料的大量使用, 加剧了 CO2的排放。
Fu 等(2008)研究表明 CO2 浓度升高会促进原甲藻的
碳固定, 且温度升高和 CO2 浓度升高均能刺激赤潮
异弯藻的生长。Van de Waal等(2014)实验室模拟数据
说明升高 CO2 浓度会降低塔马亚历山大藻细胞内
PSP 含量, 但对于红色赤潮藻(Akashiwo sanguinea), 
在海洋酸化、升温和高光照同时作用下, 细胞的生长
率和溶血活性均明显增加(Ou et al, 2017)。为了更全
面的剖析气候变化对藻华的影响, Glibert 等(2014)结
合气候模型和海洋学-生物地球化学模型对原甲藻属
和凯伦藻属的变化趋势进行分析 , 结果表明在波罗
地海和亚洲东北部海域这两类生物的藻华周期和范
围呈现扩大趋势 , 而在亚洲东南海域原甲藻属的藻
华范围和凯伦藻的藻华周期都不会变化。 
综上所述, 环境因子变化对 HAB 的影响存在物种特
异性、区域差异性等特征。因此在后续研究中, 要做到有
物种、区域针对性。与此同时, 后续的研究中不仅要开展
实验室模式研究, 还要进行实际观测和全面模拟分析。 
4  藻华形成的分子机制研究现状 
近年来, 从分子水平上阐述 HAB 形成机制逐渐
成为研究热点, 同时取得一些突破性成果。研究手段
也逐渐从单基因到整个转录水平、从转录水平到蛋白
水平或代谢水平进步 , 同样研究范围也不再局限于
实验室模拟实验, 更多的转向 HAB现场样品研究。在
此, 笔者将对 HAB生物转录组、宏转录组、蛋白组和
代谢组等方面取得的部分研究成果进行概述(表 1)。 
表 1  典型 HAB 生物的基因组、转录组、蛋白组文库构建概况 
Tab. 1  Summary of genomic, transcriptomic and proteomic studies in HAB species 
HAB生物 GE TR PR 文献 
链状亚历山大藻  +  Uribe et al, 2008 
芬迪亚历山大藻  +  Erdner et al, 2006; Zhuang et al, 2015 
微小亚历山大藻  +  Yang et al, 2011; Harke et al, 2017 
项圈亚历山大藻  +  Harke et al, 2017 
乌氏亚历山大藻 + +  Jaeckisch et al, 2011 
塔玛亚历山大藻  +  Moustafa et al, 2010 
强壮前沟藻  +  Bachvaroff et al, 2008 
抑食金球藻 + + + Gobler et al, 2011; Wurch et al, 2011a, b 
多环旋沟藻  +  Guo et al, 2016 
渐尖鳍藻  +  Wisecaver et al, 2010 
异帽藻  +  Zhang et al, 2008 
赤潮异弯藻  +  Haley et al, 2017; Ji et al, 2018 
剧毒卡罗藻  +  Bachvaroff et al, 2009 
短凯伦藻  + + Morey et al, 2011; Poulson-Ellestad et al, 2014 
米氏凯伦藻  + + Lei et al, 2011; Luo et al, 2017; Zhang et al, 2017 
多边舌甲藻  +  Wang et al, 2006 
东海原甲藻  +  Shi et al, 2017a 
微小原甲藻  +  Cooper et al, 2014 
小定鞭藻  +  Liu et al, 2015 
多列拟菱形藻 + +  McLean, 2013; Bender et al, 2014 
锥状斯氏藻  +  Cooper et al, 2016 
中肋骨条藻  + + Zhang et al, 2015, 2016 
注: GE: 基因组; TR: 转库组; PR: 蛋白组; +代表利用对应方法进行研究 
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传统的 HAB 分子生态学研究, 主要参考酵母、
拟南芥等模式生物的研究成果 , 有目的性地去选择
重要基因 , 对它们在不同环境条件下的调控规律进
行分析, 如为了通过探测浮游植物生长率(细胞分裂
速率)来了解赤潮的孕育及生长趋势, Lin 等(1994)利
用商品化的增殖细胞核抗原 (PCNA)抗体 , 分析了
PCNA蛋白在 4种海洋浮游植物中的表达模式, 其结
果显示 PCNA蛋白在细胞快速增殖时高度表达, 表明
根据该蛋白的表达量可以评估 HAB 生物的生长率。
在这之后, 基于 HAB 生物 PCNA 及其他细胞周期蛋
白等相关分子标记的研究工作相继展开(Zhang et al, 
2006; Zhuang et al, 2013; Shi et al, 2017b)。更多分子
水平的研究集中在藻类营养盐吸收代谢过程对环境
营养盐多寡变动的响应, 比如 Lin 等(2012)对短凯伦
藻的 AP 进行克隆表达分析 , 结果表明在磷限制条
件下 , AP 基因的转录水平显著升高 , 而这种调控模
式有利于该物种在无机磷限制条件下利用环境中
较为丰富的有机磷 ; Wang 等 (2018)在盐生卡盾藻
(Chattonella subsalsa)中鉴定到一个新型的硝酸还原
酶(NR), 且该基因在不同环境条件下的表达模式与
其他 NR 不同, 表明该物种可以利用不同类型的 NR
进行硝酸盐同化。近年来, 随着高通量测序通量的提
高、成本的降低, 该技术已广泛应用到 HAB 形成机
制的研究中(表 1), 仅 2014年海洋真核微生物转录组
项目(MMETSP)就公布了近 680 个转录组数据, 其中
包含大量的 HAB生物(Keeling et al, 2014)。例如, 针
对赤潮异弯藻 4 个不同株系就设计了 14 个处理组, 
涵盖不同营养盐、不同盐度等培养条件。近两年来, 
基于MMETSP数据的分析结果也陆续见刊, 如Haley
等(2017)分析了赤潮异弯藻在氮限制、磷限制条件下
分子调控机制, 结果表明在营养限制条件下, 该物种
的三分之一转录本被显著调控; Harke 等(2017)比较
分析了 5 种 HAB 生物(甲藻、硅藻和定鞭藻)在氮、
磷营养限制条件下的转录组水平调控差异 , 结果表
明在营养盐限制条件下 , 甲藻的转录水平调控不明
显, 而硅藻和定鞭藻两个类群对氮、磷限制响应较为
一致, 比如铵盐、硝酸盐和氨基酸转运蛋白在氮限制
条件下、有机磷和无机磷代谢相关基因在磷限制条件
下的表达水平均显著上调。除此之外, Liu等(2015)还
利用高通量测序技术比较分析了混合营养型的小定
鞭藻(Prymnesium parvum)在有无食物情况下的基因
差异表达。 
近五年来, 得益于高通量测序技术的快速发展, 
小 RNA 测序、蛋白组和代谢组等现代分析方法也逐
渐被应用到 HAB 生物研究(表 1)。Zhang 等(2015)利
用鸟枪法蛋白组测序技术对中肋骨条藻的实验室培
养样品和藻华形成时的环境样品进行分析 , 结果表
明在不同环境条件下 , 该物种有针对性的调节特定
代谢通路基因的表达 , 阐述了中肋骨条藻对环境变
化有很强的适应机制 , 为后续研究该物种的藻华形
成机制打下基础; Shi等(2017a)利用转录组和小 RNA
联合分析方法对东海原甲藻在磷限制条件下的适应
机制进行了分析 , 结果表明该物种通过提高有机磷
利用、加速 ATP 循环以及抑制硫脂降解等途径应对
磷限制; Zhang等(2019a)利用基因沉默法抑制了东海
原甲藻和剧毒卡罗藻的质子泵视紫红质基因的表达, 
发现这两种藻生长率均下降 , 初步证实质子泵视紫
红质可促进藻类生长且可能有助于赤潮的形成。
Poulson-Ellestad等(2014)首次综合利用代谢组和蛋白
组技术分析了短凯伦藻对伪矮海链藻(Thalassiosira 
pseudonana)化感作用的机制 , 其研究结果表明短凯
伦藻产生的化感物质严重影响伪矮海链藻的能量代
谢、细胞保护等途径; 同样利用代谢组和蛋白组技术, 
Song 等(2017)证明了微囊藻(Microcystis aeruginosa)
与真核绿藻小球藻(Chlorella vulgaris)之间复杂的化
感效应 , 结果表明微囊藻可以通过分泌亚油酸抑制
小球藻的生长 , 而同时利用小球藻产生的一氧化氮
促进其亚油酸的合成。 
值得关注的是 , 近年来组学研究从传统的实验
室单种培养逐渐拓展到 HAB 发生的现场实验。采集
藻华形成前后的环境样品 , 比较一个种或一个类群
藻华形成前后、或不同类群之间的代谢通路调控差异, 
有助于从分子水平上解析特定物种形成藻华的原因, 
而宏转录组、宏蛋白质组测序技术将这种研究设想转
化为现实。如 Cooper等(2014)比较分析了微小原甲藻
(Prorocentrum minimum)藻华的宏转录组与该物种单
一株的转录组, 结果表明组装的宏转录组数据中“人
为”嵌合序列(Chimeric contigs)百分比极低 , 证明了
宏转录组测序方法用于环境样品分析的可靠性 ; 
Zhuang 等(2015)比较分析亚历山大藻藻华形成前后
的环境样品 , 表明该物种有多个潜在的有机氮利用
途径, 并在藻华时活跃表达碳浓缩机制、抗胁迫及产
毒等相关通路的基因; 同样 MMETSP 数据库的建立
也加速了宏转录组数据分析的发展, 如 Ji 等(2018)基
于宏转录组测序技术对赤潮异弯藻藻华前后的环境
样品进行宏转录组测序, 通过比对 MMETSP 数据库
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获取该物种每个转录本的 reads 数, 最后利用 edgeR
软件和内参基因进行数据标准化 , 获取藻华前后的
差异表达基因, 结果表明在藻华形成过程中磷摄取、
碳固定等相关基因显著上调 , 而且疑似调控吞噬营
养的相关基因也活跃表达 , 这一系列调控模式可能
促进了藻华的形成。基于分析不同时间点样品, Ji等
(2018)还发现光合作用、细胞周期、三羧酸循环等通
路的相关基因明显受光周期调控 , 同时作者还对环
境中其余两个代表物种(中肋骨条藻和剧毒卡罗藻)基
因调控进行了比较分析。Gong 等 (2017)同样利用
MMETSP 数据比较分析了甲藻藻华前后的环境样品, 
结果表明在藻华形成时甲藻能量产出、营养获取、生
物素合成等相关通路基因上调表达。值得注意的是, 
这些现场基因转录或翻译表达的研究需迅速采集样
品并固定, 以确保所获得的信息能代表 HAB 生物在
环境中的真实状况(Ji et al, 2018)。 
另外 , 赤潮毒素合成的生化路径和分子调控机
制的相关研究虽然取得一定进展 , 但整体上还处于
薄弱环节。在众多海洋赤潮毒素里, PSP 的合成路径
受到较多的关注。由于有些蓝藻也产生同类的毒素, 
且认为其合成路径由 26 个基因组成(Kellmann et al, 
2008), 因此基于毒素合成的相似性 , 研究者开始在
产 PSP的甲藻里寻找同样的基因。基于转录组和蛋白
组学等研究方法, 研究者已在甲藻中找到 13 个参与
PSP 合成相关基因, 其中仅 sxtA 和 sxtG 的研究较为
深入(Hackett et al, 2012; Wang et al, 2016b)。值得注
意的是 , 同样在未报道过有产毒能力的亚历山大藻
藻株中也鉴定到了 sxtA 和 sxtG 基因, 因此对这两个
基因是否直接参与甲藻 PSP 合成仍有待深入研究
(Murray et al, 2011; Orr et al, 2013)。另外, 有关短凯
伦藻 polyketide 毒素合成的相关基因也被部分鉴定, 
且研究表明该毒素合成路径与脂肪酸合成路径出现
部分重叠(Monroe et al, 2008; Kohli et al, 2016 )。 
5  有害藻华对海洋生态环境和全球生物地
球化学循环的影响 
HAB生物的暴发性增殖 , 往往可以抑制周围环
境中其他物种的生长 , 产生的毒素甚至可以杀死竞
争物种, 破坏食物链结构, 严重威胁藻华发生水域的
生物多样性和生态平衡。同时, 藻华形成过程中生物
对碳、氮、磷等元素的摄取以及藻华生物凋亡后各种
元素的释放在一定程度上也影响着全球生物地球化
学循环。Oh等(2018)研究发现2007年韩国Gamak Bay
多环旋沟藻(Cochlodinium polykrikoides)藻华发生后, 
藻华发生海域的溶解有机碳(dissolved organic carbon, 
DOC)浓度是非藻华海域的1.6倍, 表明藻华的发生可
以影响DOC的区域性分布及微生物代谢。二甲基硫醚
(dimethyl sulfide, DMS)是 生 成 云 凝 结 核 (cloud 
condensation nuclei)的重要化合物, 而HAB形成种棕
囊藻 (Phaeocystis spp.)是DMS前体的主要生产者 , 
Wang等(2015)利用海洋生态地球模型研究了棕囊藻
对DMS分布的影响 , 结果表明在温水性和冷水性海
域棕囊藻决定了DMS的分布 , 并贡献了全球13%的
DMS。不仅如此, HAB在全球多个海域造成低氧区, 
严重威胁着底栖海洋生物的生存 (Anderson et al, 
2001; Heisler et al, 2008)。 
6  有害藻华防治方法研究现状 
HAB防治方法研究是目前HAB管理中最具挑战
性的工作之一, Anderson (2009)曾综述了一系列方法, 
这些方法主要从物理、化学、生物、遗传学和环境学
方面对 HAB 展开防治。撒播粘土是如今最为常见的
物理学方法, 该方法主要通过粘土颗粒粘附 HAB 生
物以达到去除目的。中国、韩国、美国等地都曾使用
过该方法进行 HAB 治理, 虽然该方法成本较高且沉
降物可能对底栖海洋生物的生存有一定影响(Sengco 
et al, 2005; Yu et al, 2017), 但改良后的粘土在降低成
本的同时也提高了效率(Zhang et al, 2018b); 化学法
是指利用化学试剂杀死 HAB 生物, 目前这一系列方
法主要停留在实验室研究阶段 , 主要由于海水稀释
扩散较快, 化学试剂很难达到有效浓度, 其次化学试
剂残留的还会给环境带来二次污染 ; 生物学和遗传
学方法较为类似, 主要利用 HAB 生物的竞争物种, 
以达到抑制 HAB 生物生长的目的; 正如上面所述, 
细菌和病毒均可有效的控制 HAB 生物生长, 因此可
以从藻华形成时的生物群落中分离有效的细菌或病
毒, 以实现对 HAB 生物的灭活, 同时稳定该区域生
态平衡 ; 环境学方法主要是通过物理或化学方法改
变 HAB 生物所生存的环境, 比如搅动水体或者引入
其他水源, 该方法一般只适用于小面积的淡水湖泊。
综上所示, 目前 HAB 的治理技术大都处于理论或实
验室阶段 , 且每种方法都有其自身局限性。因此 , 
HAB 的治理应该坚持以防为主的原则。近年来利用
羟基自由基杀灭船只压舱水中的 HAB 生物就有助于
防止它们的传播(Bai et al, 2018), 同时加强废水处理
力度控制近海富营养化也是十分有效的防治手段。 
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7  总结与展望 
近年来由于人类活动的加剧, 如水体富营养化, 
导致 HAB 发生的频率和规模逐年增大 , 其中一些
HAB 生物特别是产毒甲藻的研究逐渐成为热点。随
着遥感监测手段的发展 , 研究者可以及时地了解
HAB 发展和迁徙的最新动向; 一些分子技术如二代
测序和三代测序的快速革新和商业化也为科研人员
探究 HAB 形成的分子机理提供了新的研究思路。随
着高通量测序技术发展和测序成本降低, (宏)转录组、
小 RNA、长链非编码 RNA、(宏)基因组等研究方向
将逐渐成为分子生态学研究中的热点(Lin, 2011)。另
外, 结合 HAB 生物的生理学、蛋白组学、代谢组学
等研究方法, 将实现从不同层次阐述 HAB 形成的机
制。但 HAB 形成是个极其复杂的过程, 目前其关键
的环境与分子机制仍然不是十分清楚 , 且面临如下
几个主要问题: (1) 目前的研究大多在实验室标准培
养条件下进行, 即使实验室可以模拟 HAB 发生时海
区主要理化因子的变化 , 但藻华现场的环境因子情
况非常复杂, 实验室模拟很难真实、全面的反应现场
情况。近年来现场研究正在不断增加但还不够, 需要
加强现场直接或间接观测种水平的生理参数(特别是
细胞分裂速率)的能力, 或者在藻华形成海区开展中
小尺度实验; (2) 综合性研究不够, 绝大部分研究聚
焦于单一环境因子如不同营养盐、光照、温度等对
HAB生物的影响以及它们在HAB形成过程中扮演的
角色, 从双因子或多因子偶联的全方位分析较少, 但
HAB 的形成往往是多因子共同作用的结果, 这导致
对 HAB 形成机制的了解还不够系统和成熟, 今后研
究有必要从能量、营养盐、防御、繁殖等多视角探究
赤潮形成机制与关键环境诱因; (3) 跨学科研究相对
较少。利用遥感技术来监测藻华已经证明多学科交叉
研究的重要意义, 从生物、化学、物理等多角度研究
HAB应该得到更多重视, 如综合利用宏转录组学、代
谢组学等方法, 结合环境理化参数变化, 分析 HAB
成因; (4) 现场自动长期观测的能力还很有限, 今后需
要加强, 特别是整合多因子感应器, 实现高频率采样, 
现场处理, 得出数据后并实时传回实验室。 
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RECENT PROGRESS IN MARINE HARMFUL ALGAL BLOOM RESEARCH 
LIN Sen-Jie,  JI Nan-Jing,  LUO Hao 
(State Key Laboratory of Marine Environmental Science, Xiamen University, Xiamen 361102, China) 
Abstract    In a marine ecosystem, phytoplankton not only serves as the base of the food web, but also plays an 
important role in the biogeochemical cycle. However, some of the species could form exceptional blooms and cause 
significant damages to local economies, marine ecosystems, global biogeochemical cycle and human health. These events 
are known as harmful algal blooms (HABs), and are also commonly called Red Tides because some blooms can discolor 
the water in red or brown. HABs have increased in frequency, geographic extent, and intensity with eutrophication and 
global climate change, and its research is increasingly catching attention. In this review, we summarize the major progress 
in HAB research in the last decade, covering topic areas of species identification, influencing factors, and the molecular 
mechanisms of bloom formation. The current challenges and future prospects of HAB study are also discussed. 
    Over the past 10 years, advances have been made in HAB research, which can be summarized as follows. (1) Many 
new HAB species have been identified and the taxonomy has been significantly reconstructed and improved. (2) New 
methods and technologies for HAB monitoring and research are increasingly available. (3) There have been increasing 
efforts and improved understanding of biosynthesis pathways of algal toxins. (4) On top of the sustained ecological and 
oceanographic research of HABs, research of modern omics and molecular mechanisms has advanced significantly. 
However, the key environmental triggers and biological (particularly biochemical and molecular) mechanisms remain 
elusive, with no available triggering factor for predicting HAB outbreaks. The shortcoming is because HAB formation is a 
complex ecological process, which is likely species-specific and ecosystem-specific on the one hand, and because HAB 
research still falls short of integrated, comprehensive, and systematic manner on the other hand. We propose that in the 
future, more efforts should be invested in integrative, comprehensive, and systematic approach on key representative HAB 
species, similar to the research on model organisms in life science. This requires a combination of laboratory experiments 
on cultured species, mesocosm experiments on multi-species communities, and natural plankton assemblages, and in the 
meantime technological integration of modern omics, traditional physioecology, and real-time in situ monitoring. 
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